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は，気中：0.21 cm-2 s-1，水中：2.38 × 10-5 cm-2 s-1）ために低酸素条件になり，ま
た，水深が深くなるにつれて光強度が低下する（Setter et al. 1987，Ram et al. 1999，
Jackson and Ram 2003）。その結果，好気呼吸や光合成が制限され，洪水はほとん
どの陸生植物の生存を脅かす。したがって，農地が洪水に曝されることは，作
物生産に甚大な被害を及ぼす。このように，洪水は，陸生植物の生存にとって
不利な環境条件である。しかしながら，Oryza 属や Rumex 属，Echinochloa 属の
い く つ か の 種 は ， 洪 水 に 適 応 す る た め の メ カ ニ ズ ム を 獲 得 し て い る
（Bailey-Serres and Voesenek 2008）。これらの種の中で，後述する Oryza sativa
種の浮稲と Rumex palustris は，植物の洪水適応メカニズムを解明するためのモ
デル植物として利用されている（浮稲についての総説は Kende et al. 1998，東ら  
2009 を参照，R. palustris についての総説は Peeters et al. 2002 を参照）。  
 イネは，コムギやトウモロコシと並んで，世界で重要な作物の 1 つであ
り，人類の約 2/3 の主要な食糧となっている。イネの主な栽培地域はアジアであ
り，世界の米の約 90 %がアジアのモンスーン地帯で生産されている（FAO 2007）。
現在，Oryza 属植物は 23 種に分類されているが，そのうち 21 が野生種で，栽培
種は 2 つのみである（Vaughan et al. 2003）。1 つは，アジアを中心に世界各地で
主に栽培されている O. sativa で，日本型（ssp. japonica）とインド型（ssp. indica）
に大別される（星川  1975，Vaughan et al. 2003）。もう 1 つのイネ栽培種は，西
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アフリカの一部地域でのみ栽培されている O. glaberrima である。イネの生態学
的特徴は多様であり，栽培品種では，3 つの生態型に分類される；非灌漑の畑地
で栽培される陸稲（イネ生産量のうち約 4%を占める），天水田あるいは灌漑田
で栽培される水稲（イネ生産量の大部分を占める），雨季に水深が 0.5-8.0 m に
及ぶような大規模な洪水が生じる地域で栽培される深水稲あるいは浮稲（イネ








できない（Bailey-Serres et al. 2010，Choi 2011）。一方で，洪水による部分的な浸
水によく適応したイネ品種は，浮稲と呼ばれ，バングラデシュ，タイ，ベトナ
ムなどの東南アジア洪水常襲地域で栽培されている。適応可能な水位の程度に















は減少する。このため，深水稲ではその収量が最大 4 t/ha，浮稲では 1.0 - 2.5 t/ha








取込みによる細胞肥大によって達成される（Bleecker et al. 1998）。浮稲の節間組
織は，3 つの領域に分けることができる；1）細胞分裂による細胞数増大に関わ
る介在分裂組織（節間組織の基部 2 mm 程度），2）細胞内への水取込みによる細
胞肥大が顕著な伸長領域（介在分裂組織の上部約 3 cm まで），3）細胞伸長が終
了し，二次壁形成や木部形成が起こる分化領域（Sauter and Kende 1992）。Sauter 
and Kende（1992）は，浮稲茎切片にジベレリン酸（GA3）を処理することによ
って，介在分裂組織では長さ 10.5 - 14.5 µm 程度の細胞が，最終的に，伸長領域













る（Métraux and Kende 1983，Raskin and Kende 1984a，Azuma et al. 1990b）。植物
体内において，1-アミノシクロプロパン-1-カルボン酸（ACC）合成酵素の働き
により，S-アデノシルメチオニン（SAM）が ACC に変換され，次に ACC 酸化
酵素によって ACC からエチレンが生合成される。ACC 合成酵素の阻害剤である
アミノオキシ酢酸（AOA；aminooxyacetic acid）あるいはアミノエトキシビニル
グリシン（AVG；aminoethoxyvinylglycine）を浮稲植物体に与えると，深水下で
の節間伸長が抑制される（Métraux and Kende 1983）。さらに，深水処理によって
節間空隙内にエチレンが蓄積する一方で，インタクト植物体を気中でエチレン
処理することで節間伸長が誘導されること（Métraux and Kende 1983），また，高
い相対湿度条件下において，茎切片をエチレン処理することで，深水処理と同




and Kende 1987）。  







デンプン分解試験によって示されている（Yamaguchi 1974，Suge 1985，Azuma et 
al. 1990b）。気中で栽培した植物体あるいは培養した茎切片において，GA は単
独で節間伸長を誘導し（Raskin and Kende 1984b，Suge 1985，Azuma et al. 1990b），
GA 生 合 成 阻 害 剤 で あ る ア ン シ ミ ド ー ル
[α-cyclopropyl-α-(4-methoxyphenyl)-5-pyrimidine methanol]を処理して栽培した浮
稲植物体（cv. Aswina）を深水処理すると，節間伸長が起こらないことが報告さ
れている（ Suge 1985）。また， GA 生合成阻害剤であるテトシクラシス
[5-(4-chlorophenyl)-3,4,5,9,10-pentaazatetracyclo-5.4.1.02,6.08,11-dodeca-3,9-diene] を
前処理した茎切片では，深水処理およびエチレン処理で節間伸長が誘導されず，
GA3 処理によって節間伸長が回復することを Raskin and Kende（1984b）は示し
た。このように，浮稲の節間伸長には，GA が強く関与している。さらに，GA3
による節間伸長の回復が，エチレンを同時に処理することによって低濃度で生
じることから，エチレンが GA の感受性を高めることが示唆された（Raskin and 






メソコチル伸長が抑制されることが示されている（Hoffmann-Benning and Kende 
1992，Watanabe and Takahashi 1999，Watanabe et al. 2001）。しかし，浮稲の節間
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伸長に関しては，高湿度条件下において，浮稲茎切片に ABA を処理することで，
深水処理あるいはエチレンや GA 処理による節間伸長が抑制された（Azuma et al. 
1990b，1995，Hoffmann-Benning and Kende 1992）。低湿度条件下で GA3 とエチレ
ンを与えた茎切片は，ABA によって，さらに節間伸長が促進されたが，これは
ABA による気孔閉鎖の影響であると考えられている（Azuma et al. 2003）。上述
のように，テトシクラシスによって内生 GA 生合成を阻害した茎切片において，
GA3 とエチレンを同時に処理することで節間伸長の相乗的な促進が起こる
（Raskin and Kende 1984b）が，内生 GA 活性は，むしろ，エチレン処理によっ
て低下する（Azuma et al. 1990b）。その後，深水処理およびエチレン処理によっ
て節間組織内の ABA 含量が低下することが明らかとなり（Hoffmann-Benning and 
Kende 1992，Azuma et al. 1995），エチレンによる GA の感受性の増大は，GA の
拮抗物質である ABA 含量の低下で説明されている。  































種 C9285 を交雑し，得られた後代を用いて，浮稲性の付与に関与する 3 つの主
働量的形質遺伝子座（QTL）が同定された（Hattori et al. 2007）。これら 3 つの
QTL はそれぞれ第 1 染色体，第 3 染色体，第 12 染色体上に存在するが，C9285
の第 12 染色体上の QTL を T65 に導入した準同質遺伝子系統（NIL-12）の評価
から，第 12 染色体上の QTL が浮稲性の付与に重要であることが示された。  




（Arabidopsis thaliana）の AtERF1，イネの OsERF1 および SUB1A-1 と高い相同
性を示す。これは，深水による浮稲の節間伸長の促進にエチレンが関与すると
いう，上述した生理学的研究と矛盾しない。C9285 を深水処理することで，活
性型 GA である GA1 含量が T65 と比較して有意に増大することから，SK 遺伝子
は GA 生合成を促進する可能性がある。また，深水下で節間伸長を示す Oryza 
rufipogon W0120 と Oryza glumaepatula IRGC 105668 は，共に SK2 を有している：
O. rufipogon W0120 は SK1 と SK2 を有する；O. glumaepatula IRGC 105668 は，
SK1 を欠いているが，SK2 と SK2-like 遺伝子を有する（Hattori et al. 2009）。その
一方で，深水下で節間伸長を示さない Oryza nivara W0106 は，SK1 を有するが
SK2 を欠損している。これらのことから，SK 遺伝子の中で SK2 が，深水下での
節間伸長能力（浮稲性）の付与に重要であることが示唆されている。  
 
O. sativa 以外の Oryza 属植物種における長期洪水への適応  
Oryza 属植物種において，栄養成長期の節間伸長に基づいた長期洪水への適応に
関する研究は，そのほとんどが O. sativa の浮稲品種を用いて行われている。そ
の一方で，O. sativa の祖先種とされる O. rufipogon（Kihara et al. 1962，Morishima 
et al. 1962，Maesako et al. 1995，Hattori et al. 2007，2009）や，もう 1 つの栽培
種である Oryza glaberrima（Terao et al. 1993，Mochizuki et al. 1998，Sakagami et al. 










が，シュートが水面下にあるままの状態では 10-14 日以内に枯死する（Setter and 
Laureles 1996，Fukao et al. 2006，Xu et al. 2006，Fukao and Bailey-Serres 2008a）。
一方で，冠水耐性を持つ東インドのイネ品種 Flood Resistant 13A（FR13A）は，
水中で，葉および節間の伸長を抑制することでエネルギーを保存して生存し，
冠水解除後に保存したエネルギーを利用して再成長する（Fukao et al. 2006，Xu et 
al. 2006，Fukao and Bailey-Serres 2008a，2008b）。冠水耐性品種と非耐性品種を
14 日間冠水処理した試験において，草丈と生存率に高い負の相関が見られた




あるいは，GA の感受性を低下させることを示唆する。  
 イ ネ （ O. sativa ） の 冠 水 耐 性 に 関 与 す る 主 働 QTL と し て ，
SUBMERGENCE-1（SUB1）遺伝子座が同定されており，SUB1 遺伝子座は，エチ
レン応答因子（ERF）様遺伝子を 2 つ（SUB1B，SUB1C）あるいは 3 つ（SUB1A，
SUB1B，SUB1C）を有する（Fukao et al. 2006，Xu et al. 2006）。SUB1B および SUB1C
はイネ品種に広く存在するが，SUB1A を有する品種はインド型品種の一部に限
られている。O. sativa においては，2 つの SUB1A 対立遺伝子（耐性対立遺伝子
の SUB1A-1 と非耐性対立遺伝子の SUB1A-2）が知られており，これらの対立遺
伝子は，2 箇所の一塩基多型により区別される（Xu et al. 2006）。FR13A を含む
冠水耐性品種は，SUB1A の耐性対立遺伝子である SUB1A-1 を有する一方で，冠
水非耐性品種は， SUB1A をもたない，あるいは，非耐性対立遺伝子である
SUB1A-2 を有する。冠水処理によって，耐性品種では SUB1A 発現が，非耐性品
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種では SUB1C 発現が増大した（Fukao et al. 2006，Xu et al. 2006）。また，非耐性
品種である M202 に SUB1 遺伝子座を導入した耐性準同質遺伝子系統 M202 
(SUB1)において，冠水下での伸長成長が抑制されること，冠水処理による植物
体内のデンプン含量の低下が抑えられること，α-アミラーゼ遺伝子とスクロース
シンターゼ遺伝子の発現が抑制されることが示された（Fukao et al. 2006）。
SUB1A 遺伝子の導入により冠水耐性が付与されることから，植物ホルモンとの
関連についても研究が行われた。Fukao and Bailey-Serres（2008）は，非耐性品
種 M202 と耐性準同質遺伝子系統 M202(SUB1)，SUB1A 恒常発現形質転換植物体
を調査した結果，深水によって促進される ABA 含量の低下は SUB1A の発現に
関係なく誘導される一方で，GA による伸長促進の制限が SUB1A 発現によって
誘導されることを示した。さらに，耐性系統において，深水処理とエチレン処
理によって，GA シグナル伝達のリプレッサーである SLENDER RICE 1（SLR1）
タンパク質と SLR1 Like-1（SLRL1）タンパク質の蓄積が増大した（Fukao and 
Bailey-Serres 2008）。これらのことは，深水によるエチレンの蓄積が SUB1A 遺伝









傷害を受ける，あるいは，細胞死が起こると考えられている（Ella et al. 2003，
Jackson and Ram 2003）。膜脂質の過酸化により生じるマロンジアルデヒドの含量
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を調査した結果，深水耐性品種の FR13A は，非耐性品種と比較して，深水解除




除処理によるエタン発生量が FR13A では低いことから，FR13A は膜の過酸化に
抵抗性があることが示された（Santosa et al. 2007）。  
 
アマゾン野生イネ  
アマゾン野生イネ種 Oryza grandiglumis および Oryza glumaepatula は，雨季（12
月-5 月）の増水による年間洪水水位変化が 10 m 以上に達するアマゾン川氾濫原
に生息している（Piedade et al. 1991，Akimoto et al. 1998，森島  2001，2003）。
O. glumaepatula の 1 つの系統（IRGC 105668）において，深水下での節間伸長と
SK2 遺伝子および SK2-like 遺伝子の存在が報告されている（Hattori et al. 2009）。
しかしながら，O. glumaepatula と O. grandiglumis の深水に対する適応特性に関
する詳細な報告や，生理学的な研究報告はない。O. glumaepatula は，O. sativa
と同じ AA ゲノム群に属する一方で，O. grandiglumis は CCDD ゲノム群に属す
る（Vaughan et al. 2003）。それゆえ，O. glumaepatula の洪水適応のメカニズムは
O. sativa のそれと近い可能性が予想されるが，O. grandiglumis の洪水適応のメカ
ニズムは，O. sativa のそれとは異なる可能性がある。  
































第 1 章 アマゾン野生イネ種 Oryza grandiglumis 
 
Oryza grandiglumis は，雨季（12 月-5 月）の増水による年間洪水水位変化が 10 m
以上に達するアマゾン川氾濫原に生息する野生イネ種のひとつである（Piedade 
et al. 1991，Akimoto et al. 1998，森島  2001，2003）。一方，浮稲はアジアの洪水
地域に生息し，この地域での水位は 6 m までである（Catling 1992）。以上のこと




 本章では，まず，アマゾン野生種 O. grandiglumis の洪水適応反応の様式
について調査を行い，その能力を評価した。次に，O. grandiglumis が，O. sativa
で明らかにされている洪水適応に関わる遺伝子を有するのかどうかを調査した。













第 1 節 O. grandiglumis の洪水適応様式に関する研究  
 
本節では，無傷植物体を用いて，アマゾン川流域に生息する Oryza grandiglumis
系統 RS8-H と W0613 の洪水適応反応の様式について調査した。加えて，供試し
た O. grandiglumis 系統が，Oryza sativa 浮稲の深水下での節間伸長に寄与する遺





アマゾン野生イネ種 Oryza grandiglumis から 2 系統：W0613 および RS8-H，Oryza 
sativa インディカ栽培品種から 4 系統：T442-57（半矮性浮稲）；Habiganj Aman II
（HAII，高い伸長能力を有する浮稲）；Taichung Naitive 1（TN1，非浮稲水稲）；
Flood Resistant 13A（FR13A，冠水耐性水稲）を供試した。  
 種子は，0.5%次亜塩素酸ナトリウム水溶液で 30 分間表面殺菌した後に水
洗し，27°C（栽培品種）あるいは 40°C（野生イネ系統），暗所で 2-3 日間，水中
に浸漬し，催芽した。土 1 L 当たり 0.2 g N，0.2 g P2O5，0.2 g K2O を含む水田土
壌で満たした 1 L あるいは 0.1 L プラスチックポットに，催芽種子を蒔いた。植




発芽から 50 日後に，1 L プラスチックポットで栽培した植物体を，水道水で満







植物体をまず，2 日間，シュート基部から 25 cm 沈めた。その後の 56 日間は，2
日ごとに 5 cm ずつ植物体を沈めていき，最終的な水位は 165 cm であった。主
桿の草丈，節間長，節間数を，処理後 0 日目，22 日目，58 日目に測定した。ま
た，処理開始前と処理後に，総乾物重と総葉身葉面積を測定した。総葉身葉面
積の測定は，緑を維持している葉身のみを植物体から切除し，自動葉面積測定
機（AAM-8, Hayashi Denko Co., Japan）を用いて行った。葉面積の測定後，測定








植物体をまず，1 日間，シュート基部から 25 cm 沈めた。その後，1 日に 10 cm，
15 cm，20 cm の異なる速度で植物体を沈めていった；処理期間は 8 日間で，最






発芽から 14 日後に，0.1 L プラスチックポットで栽培した植物体を，水道水で
満たした 200 L プラスチックタンク（直径 55 cm，高さ 90 cm）に完全に沈めた。




発芽から 70 日後に，1 L プラスチックポットで栽培した植物体を，水道水で満






DNA 分析  
250 mM NaCl，25 mM EDTA，0.5% SDS を含む 250 mM Tris-HCl（pH 7.5）によ
り，10日齢実生からゲノム DNAを抽出した。TaKaRa Ex Taq（Takara Bio Inc., Shiga, 
Japan）を用いて，SK 遺伝子および SUB1 遺伝子の PCR 分析を行った。PCR 分
析に用いたプライマーを Table 1-1 に示した。得られた PCR 産物を 1%アガロー
スゲルで分離し，UV 照射下でのエチジウムブロマイドの蛍光により視覚化した。
O. grandiglumis SUB1C オーソログの増幅を Table 1-1 に示したプライマーを用い
た PCR により行い，得られた PCR 産物でシークエンス分析を行った。ゲノム配
列全体あるいは中央部分を用いて，UPGMA 法により，O. grandiglumis SUB1C












るのは 15 cm だけであった。対照的に，野生イネ系統と浮稲品種 HAII は，葉を
60 cm 以上水面上に維持しており，これらの節間伸長速度は，水位上昇速度と一
致していた  (Fig. 1-1)。  
 水位上昇処理終了時点において，深水によって誘導された O. sativa 浮稲
の節間伸長量は，草丈の伸長量の約 70%（T442-57）から 100%（HAII）で，O. 
grandiglumis W0613 および RS8-H の草丈の伸長量に対する節間伸長量の割合は，
それぞれ 96%と 98%であった（Fig. 1-1 のデータより算出した）。これらのデー
タは，O. grandiglumis における深水が誘導するシュート伸長が，O. sativa 浮稲と
同様に，主に節間伸長によるものであることを示す。水位上昇処理した O. 
grandiglumis 系統の主桿の節間数は，コントロール（気中栽培）のそれと比較し
て約 1.5 倍であった（Table 1-2）。また，水位上昇処理によって，W0613 と RS8-H
の最長節間長は，それぞれコントロールの 1.9 倍と 3.2 倍に増大した。O. sativa
浮稲においても同様に，水位上昇処理による節間数および節間長の増大がみら
れた。  







め，比較した（Fig. 1-2）。浮稲 HAII と野生イネいずれにおいても，深水処理し
た植物体と気中栽培した植物体の間で，RGR の値に差がなかった。しかしなが
ら，半矮性浮稲 T442-57 では，深水処理することで RGR 値が有意に低下した。
HAII と野生イネの NAR 値は，深水処理によって有意に高くなったのに対して，
深水処理した T442-57 植物体の NAR 値は，気中栽培したものの NAR 値の約 60%
であった。  
 本試験により，アマゾン野生イネ種 O. grandiglumis が，深水下での節間
伸長能力を有することが示された。しかしながら，植物体が完全に水没するこ
とはなく，その伸長能力を十分に評価できなかった。それゆえ，異なる速度で
の水位上昇処理（10 cm d-1，15 cm d-1，20 cm d-1)を行った。10 cm d-1 の水位上昇
処理により，T442-57 は 5 日後に完全に水没した（Fig. 1-3A）。それゆえ，T442-57
に対しては，15 cm d-1 および 20 cm d-1 の水位上昇処理を行わなかった。O. 
grandiglumis W0613 は 15 cm d-1 処理で，RS8-H は 20 cm d-1 処理で，試験期間中
に植物体が完全に水没した。これらの水没した植物体は，水没しなかった植物
体と比較して，その草丈（Fig. 1-3A）と総節間長（Fig. 1-3B）が有意に小さかっ








et al. 2006）。このような能力を冠水耐性と呼ぶ。本試験では，O. grandiglumis が
このような冠水耐性を示すのかどうかを調査するために，14 日齢実生を 7 日間
冠水し，その後 14 日間再び気中で栽培した。  
 冠水は，O. sativa 栽培品種 TN1（水稲）と HAII（浮稲）においてシュー





を示した O. grandiglumis 系統と FR13A は，冠水解除後に成長を再開し，草丈（Fig. 






間長を増大させた。一方で，部分的深水が有意に O. grandiglumis W0613 および
RS8-H の伸長成長を促進させたのに対して，冠水は，W0613 の伸長成長に全く
影響を与えず，また RS8-H の伸長成長をわずかに促進しただけであった。  
 
SK 遺伝子と SUB1 遺伝子のゲノム DNA 分析  
上述の水位上昇処理と冠水処理の結果から，試験に用いた O. grandiglumis 系統
が，部分的深水下で O. sativa 浮稲と同様に節間伸長（回避反応）を示す一方で，
冠水下で O. sativa 冠水耐性イネと同様に伸長成長の抑制（静止反応）を示すこ
とが分かった。そこで，O. grandiglumis 系統が，浮稲の節間伸長を誘導する SK
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遺伝子を持つのかどうか，また，この野生イネ系統が冠水耐性イネの伸長成長
の抑制を誘導する SUB1A 遺伝子を持つのかどうかを調査した。O. grandiglumis 
W0613 と RS8-H において，SK1 と SK2 それぞれの 4 つの異なるプライマーセッ
ト（Table 1-1）での増幅が全くみられなかった（Fig. 1-7）。また，SUB1A の 5 つ
の異なるプライマーセットにおいても，増幅が全くみられなかった（Fig. 1-8）。
これらの結果は，O. grandiglumis W0613 と RS8-H が，SK 遺伝子と SUB1A を欠
いていることを強く示唆する。遺伝子特異的プライマーを用いた PCR 分析によ
って，これらの O. grandiglumis 系統が SUB1C 遺伝子を持つが，SUB1B 遺伝子を
持たないことが分かった（Fig. 1-8）。シークエンス分析の結果（Fig. 1-9）に基
いて，O. grandiglumis W0613 と RS8-H から単離した SUB1C と推定される遺伝子
のゲノム配列を，O. sativa SUB1C 対立遺伝子，O. eihcingeri SUB1C-1-L 対立遺伝
子，O. rhizomatis SUB1C-1-L 対立遺伝子と比較した。O. grandiglumis の SUB1C
と推定される遺伝子は，OsSUB1C 対立遺伝子の OsSUB1C-1 と 77.5%（W0613），
74.7%（RS8-H）の最大の塩基配列の同一性を示した（Table 1-4）。しかしながら，
これらの値は，OsSUB1C-1 と O. eichingeri SUB1C-1-L との値，あるいは，
OsSUB1C-1 と O. rhizomatis SUB1C-1-L との値（85.2–88.6%；Niroula et al. 2012）
と比較して低いものである。そこで，O. grandiglumis W0613 と RS8-H の SUB1C-1
オーソログと推定される遺伝子を，それぞれ OgSUB1C-1-L1 と OgSUB1C-1-L2
と名付けた。これらの OgSUB1-1-L 遺伝子は，他の SUB1C-like 遺伝子と
66.0-78.0%の塩基配列の同一性を示した（Table 1-4）。系統発生分析を行った結
果，AA-ゲノムタイプ，CC-ゲノムタイプ，CCDD-ゲノムタイプの SUB1 と
SUB1C-L 対立遺伝子は，高いブートストラップサポート値で 3 つの異なるクレ





Fig. 1-1. O. sativa浮稲と O. grandiglumisの段階的深水処理に対する伸長反応の比
較。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈め，その後 2 日ごとに 5 cm の速度
で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。コントロールの植物体は，同じ期間
気中栽培した。処理開始時（0 d），処理期間中（22 d），処理終了時（58 d）に，






Fig. 1-2. O. sativa 浮稲と O. grandiglumis における相対成長率（RGR）と純同化率
（RGR）への段階的深水処理の影響。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈
め，その後 2 日ごとに 5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm であった。
コントロールの植物体は，同じ期間，気中栽培した。RGR と NAR は，乾物重の
値と葉面積の値（Table 1-3）から求めた。データは，平均値  ± SE（n = 8）で示
した。グラフ中のアスタリスクは，気中栽培した植物体（コントロール）と深
水処理した植物体との間に有意差があることを示す（p < 0.05, Student’s t-test）。 
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Fig. 1-3. O. sativa 浮稲と O. grandiglumis における草丈（A）と節間長（B）に及
ぼす急速な深水処理の影響。50 日齢植物体を，1 日間 25 cm 沈めた後，10 cm d-1
（■），15 cm d-1（▲），20 cm d-1（▼）の速度で沈めた。コントロールの植物体
（●）は，同じ期間気中栽培した。A：草丈の日変化。白抜きのシンボル（□，△，
▽）は，植物体が冠水したことを示す。各時点でのデータは，平均値  ± SE（コ
ントロール，n = 4；深水処理，n = 6）で示した。SE を示すバーは，記号よりも
大きい場合のみ記した。（B）主桿の節間長。データは，平均値  ± SE（コントロ






Fig. 1-4. O. sativa栽培品種と O. grandiglumisの実生における草丈に及ぼす冠水処










Fig. 1-5. O. sativa栽培品種と O. grandiglumisの実生における乾物重に及ぼす冠水











Fig. 1-6. O. sativa栽培品種と O. grandiglumisの成熟植物体における冠水処理ある
いは部分的深水処理に対する伸長反応。70 日齢の植物体を，常に草丈の約 70%
沈めた（PS），あるいは，水深 170 cm 下に完全に沈めた（CS）。7 日間の試験期
間中，PS 処理では毎日水位を調節した。コントロールの植物体は，同じ期間気
中栽培した（Air）。処理開始時（Initial）と処理終了時（Air，PS，CS）に，主
桿の草丈と総節間長を測定した。データは，平均値  ± SE（Initial，n = 18；Air，
PS，CS，n = 6）で示した。グラフ中の異なる文字は，Tukey’s HSD test に基づい





Fig. 1-7. O. grandiglumis における SK1 遺伝子と SK2 遺伝子の分析。O. sativa 浮
稲（HAII）と O. grandiglumis 系統（W0613，RS8-H）からゲノム DNA を調製し，
SK1 と SK2 のそれぞれ 4 つの異なるプライマーを用いて PCR 分析を行った。O. 
grandiglumis の結果は，独立した試験を 3 反復行うことで確認した。コントロー








Fig. 1-8. O. grandiglumis における SUB1 遺伝子の分析。O. sativa 栽培品種（FR13A，
HAII）と O. grandiglumis 系統（W0613，RS8-H）からゲノム DNA を調製した。
Table 1-1 に示したプライマーを用いて PCR を行い，SUB1A，SUB1B，SUB1C を
増幅した。O. grandiglumis の結果は，独立した試験を 3 反復行うことで確認した。
















Fig. 1-9. O. grandiglumis の推定 SUB1C 遺伝子のゲノム配列とアミノ酸配列。O. grandiglumis 系統（W0613，RS8-H）にお








Fig. 1-10. SUB1 遺伝子と SUB1C-L 遺伝子の系統発生分析。ゲノム配列全体ある
いは中央部分を用いた UPGMA 法により，O. sativa，O. rufipogon，O. nivara の






Table 1-1. PCR に用いたプライマー  
 






SK1 Primer-1 F: ACGGTATCCCTGAACTACTG Hattori et al. (2009)
R: TCGTAGCGACAGCCGTACTG Hattori et al. (2009)
Primer-2 F: ATGTGCGGAGGTTGTCTCAT -
R: TCGTAGCGACAGCCGTACTG Hattori et al. (2009)
Primer-3 F: GCTACCGGTTTTAGCATTTCATAC -
R: TCGTCCTTGTCGTTCTCCTG -
Primer-4 F: ACGGTATCCCTGAACTACTG Hattori et al. (2009)
R: GATACTCCATTGGGACGGGC -
SK2 Primer-1 F: CACTGGAGGCAACGAATG Hattori et al. (2009)
R: TAAAAGGACCAGAGGCAGC Hattori et al. (2009)
Primer-2 F: AACACCACACTCCCGGCCAAAG -
R: TAAAAGGACCAGAGGCAGC Hattori et al. (2009)
Primer-3 F: CCCACTTGCTTGCTCTTGC -
R: GAGTGTGGTGTTTTCGCAG -
Primer-4 F: CACTGGAGGCAACGAATG Hattori et al. (2009)
R: CTACTGATCATGGTTGGCGC -
OsACTIN1 F: ACAGGTATTGTGTTGGACTC Xu et al. (2006)
(Os03g50885) R: GCTTAGCATTCTTGGGTCC Xu et al. (2006)
SUB1 genes monitoring
SUB1A Primer-1 F: GATGTGTGGAGGAGAAGTGA Xu et al. (2006)
R: GGTAGATGCCGAGAAGTGTA Xu et al. (2006)
Primer-2 F: CGACGACATATGGACATGGA Niroula et al. (2012)
R: CTGAGTTTGCCAACGATCAA Niroula et al. (2012)
Primer-3 F: ATATTCACTGCTCACTAGTAAC Niroula et al. (2012)
R: GTTTGTGGCCTTTGAGTAAG Niroula et al. (2012)
Primer-4 F: GATGTGTGGAGGAGAAGTGA Xu et al. (2006)
R: TGTTTTGGTGGATCGATGGG Niroula et al. (2012)
Primer-5 F: CTCGGCACCTTCGACACC Niroula et al. (2012)
R: AAGACGAACGGTGAACCATG Niroula et al. (2012)
SUB1B F: ATTCAGAGCACACGCCATC Xu et al. (2006)
R: TGGGAAGTCTGAAATGGACA Xu et al. (2006)
SUB1C F: CCATGACTGCAAAATTTCCAA Xu et al. (2006)





















Table 1-2. O. sativa 浮稲と O. grandiglumis における主桿の節間数と最長節間の長
さに及ぼす段階的深水処理の影響。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈め，
その後 2 日ごとに 5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。コン







Table 1-3. O. sativa 浮稲と O. grandiglumis における乾物重と葉面積への段階的深
水処理の影響。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈め，その後 2 日ごとに
5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。コントロールの植物体は，






Table 1-4. O. sativa SUB1C 遺伝子と O. grandiglumis 系統のオーソログと推定され
る遺伝子とのゲノム配列の同一性パーセンテージ。O. eichingeri および O. 

















本研究で用いた 2 つの O. grandiglumis 系統（W0613，RS8-H）は，標準的な水位
上昇処理（5 cm d-1）を行った際に，高い節間伸長をもつ O. sativa 浮稲品種  HAII
と同等の総節間長の増大を示した（Fig. 1-1）。深水下での浮稲の総節間長の増大
は，節間数の増大と増大した節間の伸長によってもたらされることが，以前に
報告されている（Kihara et al. 1962）。標準水位上昇条件下では，O. grandiglumis
系統の植物体は部分的に沈んでおり，この時，浮稲品種と同様に，気中栽培し
た植物体と比較して節間数が多かった（Table 1-2）。また，これらの O. 
grandiglumis 系統の植物体では，浮稲品種と同様に，各節間の長さは，気中栽培
した植物体の数倍になっていた（Table 1-2）。これらの結果は，緩やかな水位上






深水処理した植物体でのより高い NAR によっても支持される（Fig. 1-2）。  
 短期間の急速な水位上昇処理（8 日間の 20 cm d-1 の速度での水位上昇処
理）は，O. grandiglumis W0613 と RS8-H において植物体の冠水を引き起こした
（Fig. 1-3）。一方，浮稲 HAII は，急速な節間伸長によって，葉の一部を水面上
に維持した（Fig. 1-3）。O. grandiglumis 系統は，20 cm d-1 の水位上昇に対して伸
長成長による適応を示さなかったが，半矮性浮稲 T442-57 より高い浮稲性を示
した（Fig. 1-3）。以上のことから，O. grandiglumis 系統は比較的高い節間伸長能
力を有するが，急激な水位上昇（> 15 cm d-1）に適応できないことが示唆された。  
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 SK1 遺伝子と SK2 遺伝子が，深水に曝されたイネの節間伸長に寄与する
遺伝子として同定されている（Hattori et al. 2009）。2 つの SK 遺伝子はエチレン
応答因子をコードしており，これらの発現は，エチレンと深水によって，浮稲
の節の部位で増大することが報告されている（Hattori et al. 2009）。そのため，
深水によって誘導される浮稲の節間伸長は，エチレンによる SK 遺伝子の発現増
大によってもたらされると考えられる。本研究で行ったゲノム DNA の PCR 分
析により，2 つの O. grandiglumis 系統に，SK1 遺伝子および SK2 遺伝子が存在
しないことが示された（Fig. 1-7）。この結果は，深水が誘導する O. grandiglumis
の節間伸長には，浮稲と異なって，SK 遺伝子とは独立したメカニズムが関与し
ていることを示唆する。  
 試験で用いた 2 つの O. grandiglumis 系統（W0613，RS8-H）の実生は，
O. sativa 冠水耐性イネ FR13A の実生と同様に，7 日間の冠水条件下でシュート
伸長の抑制を示し（Fig. 1-4），冠水解除後の気中栽培によって通常の成長を再開
した（Fig. 1-5）。加えて，O. grandiglumis W0613 と FR13A のそれぞれ 11 日齢実
生を 23 日間冠水した後に気中条件に戻したところ，気中に戻して 16 日目の時
点での実生の生存率は，W0613 で 68%，FR13A で 50%であった。これらの結果
は，少なくともいくつかの O. grandiglumis 系統が，O. sativa 冠水耐性イネ FR13A
と同等あるいはそれ以上の冠水耐性を有することを示す。  
 ゲノム DNA の PCR 分析により，2 つの O. grandiglumis 系統（W0613，
RS8-H）が SUB1A 遺伝子をもたないことが示された（Fig. 1-8）。O. sativa におい
ては，2 つの SUB1A 対立遺伝子（耐性対立遺伝子の SUB1A-1 と非耐性対立遺伝
子の SUB1A-2）が知られている（Xu et al. 2006）。非耐性対立遺伝子 SUB1A-2 は，
2 箇所の単一塩基の多型によって，耐性対立遺伝子 SUB1A-1 と区別される。
SUB1A-2 は非耐性対立遺伝子として知られている一方で，この遺伝子の高い発
現レベルが，冠水耐性メカニズムの一部である可能性が示されている（Singh et al. 
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2010）。本研究で使用した SUB1A のプライマー（Table. 1-1）は，SUB1A-1 と
SUB1A-2 を共に増幅することができるので，調査した O .grandiglumis 系統は，
高い冠水耐性を有するにもかかわらず，SUB1A-1 と SUB1A-2 の両遺伝子をもっ
ていないと考えられる。CC ゲノムグループに属する野生イネ種 O. rhizomatis と
O. eichingeri において，調査された全ての系統が SUB1A 遺伝子をもたないにも





CC ゲノムおよび CCDD ゲノムには，深水下でのシュート伸長を誘導するメカニ
ズムを持っていないのかもしれない。  
 O. sativa において，7 つの SUB1C 対立遺伝子が知られている。このうち，
SUB1C-1 は，高い冠水耐性を示す系統において，SUB1A-1 と共に存在する（Singh 
et al. 2010）。CC ゲノムグループに属する O. rhizomatis と O. eichingeri の冠水耐
性系統は，SUB1C-1-like 遺伝子をもち，これらの遺伝子は，他の SUB1 遺伝子と
異なるクレードを形成していた（Fig. 1-10; Niroula et al. 2012）。CCDD ゲノムに
属する O. grandiglumis の 2 系統（W0613，RS8-H）は，SUB1C-1-like 遺伝子をも
つ。しかしながら，O. grandiglumis SUB1C-1-like 遺伝子は，AA ゲノムの SUB1C
遺伝子クレードおよび CC ゲノムの SUB1C-1-like 遺伝子クレードのどちらにも
属さない（Fig. 1-10）。OgSUB1C-1-like 遺伝子は冠水耐性に関与しないようであ
る。なぜなら，SUB1C-1 対立遺伝子の発現レベルは，O. sativa 組換系統の冠水
耐性に影響を及ぼさず（Septiningsih et al. 2009），加えて，SUB1C-1-like タンパ
ク質の蓄積が，深水処理した O. rhizomatis 植物体においてみられなかった
（Niroula et al. 2012）からである。すでに示唆されているように，SUB1A-1 が存
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在しない場合，SUB1C は冠水期間中のシュート伸長を促進すると考えられてい





され（Bailey-Serres et al. 2010），部分的深水下での節間伸長に基づいた回避反応
は，成熟ステージで評価される（Kende et al. 1998）。今日まで，両方の反応を示
す単一の栽培品種あるいは系統についての報告はない（Choi et al. 2011）。本研








深に依存した回避反応と静止反応の選択が，飼料マメ科植物種 Lotus tenuis にお
いても報告されている（Manzur et al. 2009）。  
 冠水耐性に寄与する SUB1A 遺伝子も，浮稲性に寄与する SK 遺伝子と同
様に，エチレン応答因子タイプの転写因子をコードしており，SK 遺伝子の発現
と SUB1A 遺伝子の発現は両方とも，エチレンと深水によって誘導される（Fukao 




grandiglumis W0613 と RS8-H の場合，深水下で単一植物体が成長促進と成長抑
制を示したことから，これらの正反対の成長反応のシグナルとして，エチレン


































本試験では，アマゾン野生イネ種 O. grandiglumis の 1 系統である RS8-H，O. 
saitva の indica 栽培品種の 2 系統，Habiganj Amazn II（HAII，高い伸長能力をも
つ浮稲），Flood Resistant 13A（FR13A，洪水耐性イネ）を用いた。  
 種子の催芽は以下の手順で行った：種子を 0.5%次亜塩素酸ナトリウム水
溶液で 30 分間殺菌した後，水道水で洗い流した。栽培品種の種子は 27°C で，
野生イネ系統の種子は 40°C で 2–3 日浸漬した。土 1 L 当たり 0.2 g N，0.2 g P2O5，
0.2 g K2O を含む水田土壌で 1 L プラスチックポットを満たし，そこへ 4 粒の催
芽種子を播種した。播種後約 30 日齢の植物体を，上述の割合で肥料を混合した
水田土壌を入れた 24 L あるいは 48 L のコンテナに移植し，さらに 2-3 ヶ月間栽
培した。植物体は，神戸大学農学研究科の実験圃場で 5 月から 9 月の間に，屋
外の自然条件下で栽培した。試験期間を通して，植物体は栄養成長期であった。  
 本試験で用いた茎切片は，Azuma et al.（2011）のプロトコールに従い，
栄養生長期の植物体の主桿および分げつを用いた。2-5 cm の最上位節間を含む
16 cm の茎切片（節下 2 cm，節上 14 cm）を切り出した。全ての実験は，27°C，




本試験では，気中培養処理は，40 mL 蒸留水を入れた 100 mL ビーカーに茎切片
を立て，そのビーカーを，相対湿度（RH）40%あるいは 100% RH のエチレンフ
リー空気を 300 mL min-1 で通気したプラスチック容器（高さ 60 cm，直径 20 cm) 
内に置いた（Azuma et al. 2003）。冠水処理は，茎切片の基部におもりをつけ，
蒸留水で満たした高さ 50 cm のプラスチック容器（直径 5 cm）内に沈めること
で行った。部分的深水処理は，茎切片を蒸留水で満たした高さ 15 cm のプラス
チック容器（直径 5 cm）内に沈めることで行った。3 日間の処理後，節間伸長





本試験では，40 mL の蒸留水あるいは 10 µM GA3 溶液を入れた 100 mL ビーカ
ーに茎切片を立て，100% RH のエチレンフリー空気あるいは 10 µL L-1 エチレン
を含む空気を 300 mL min-1で通気したプラスチック容器（高さ 60 cm，直径 20 cm）




ーに茎切片を立て，ビーカーを高さ 60 cm，直径 20 cm のプラスチック容器の底
に置いた。エチレン濃度の影響を調査するために，プラスチック容器内のエチ
レン濃度が 1，10，50 µL L-1 になるように，純粋なエチレンガスを注入し，プラ
スチック容器を密閉した。エチレンフリー条件を得るために，KMnO4 でコーテ
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ィングしたアルミナ（直径 2-4 mm）30 g を容器内に入れ，プラスチック容器を
密閉した。プラスチック容器内のエチレン濃度に変化がないことを，ガスクロ
マトグラフィにより確認した。4 日間の処理後に，節間伸長量を測定した。  
 
低酸素処理  
本試験では，40 mL の蒸留水あるいは 1 mM アミノオキシ酢酸（AOA：エチレ
ン生合成阻害剤）溶液を入れた 100 mL ビーカーに茎切片を立て，100% RH のエ
チレンフリー空気あるいは 3% O2，0.04% CO2，97% N2（v/v）の混合ガスを 300 
mL min-1 で通気したプラスチック容器（高さ 60 cm，直径 20 cm）内で茎切片を
培養した（Azuma et al. 2001）。低酸素処理 3 日後に節間伸長量と節間組織から
のエチレン発生を測定した。節間組織からのエチレン発生の測定のために，3 日
間の各処理の後，2 cm の節間基部を茎切片から切り出した。切り出した 1 つの
切片を，蒸留水 500 µL を入れた 5 mL のガラス容器に入れ，その容器をシリコ
ンキャップで密封し，そして 27°C，20 µmol (photons) m-2 s-1 下で培養した(Azuma 
et al. 2001)。gas-tight シリンジを用いて，2 時間毎に 1 mL のガスサンプルを採取




27°C（栽培品種）あるいは 40°C（野生イネ系統），暗所で 2-3 日間，水中に浸漬
して催芽した。1/2 濃度の木村 B 液を含む 0.7 %寒天培地を入れた 30 mL ガラス
カップに，6 粒の発芽種子を，胚が上向きになるように播種した。その後，100% 
RH のエチレンフリー空気を 300 mL min-1 で通気したプラスチック容器（高さ 60 
cm，直径 20 cm）内で，第 2 葉期まで栽培した（Azuma et al. 2007）。エチレン処




(photons) m-2 s-1）で 4 日間行った。  
 
RNA 抽出および発現解析  
発現解析を行うために，第3葉期実生を用いて4日間，気中栽培あるいは冠水処
理，エチレン処理を行い，処理後にシュート組織を液体窒素で直ちに凍結し，
実験に用いるまで– 70°Cで保存した。Total RNAの調製は，RNeasy Plant Mini Kit
（Qiagen）を用いて，説明書に従って行った。cDNA合成は，1 µgのTotal RNAを
使用して，Omniscript RT Kit（Qiagen）を用いて，説明書に従って行った。RT-PCR
反応液は，0.2 µMプライマー，50 ng cDNAを含む計50 µLを，Ex Taq Hot Start 
Version（TaKaRa）を用いて調製した。SUB1遺伝子の発現解析を行うために，以
下に示す遺伝子特異的プライマーを用いた：SUB1A，forward 
5’-AGGTGAAAATGATGCAGG-3’ / reverse 5’-CTTCCCCTGCATATGATATG-3’；
SUB1CおよびSUB1C-1-L，forward 5’-ATGCGCCGCGGCGTCTCCTCCTC-3’ / reverse 
5'-CGGATCTCCGACGCCCACCT-3’。ACTIN1をコントロールとして用いた：forward 















O. grandiglumis 茎切片に対して部分的深水処理を行うと，冠水処理した O. sativa
浮稲の茎切片と同等の節間伸長を示した一方で，節間空隙内へのエチレン蓄積
はほとんどみられなかった。しかしながら，冠水処理した O. grandiglumis 茎切
片における節間伸長量は，節間空隙内への顕著なエチレン蓄積にも関わらず，
部分的深水処理したそれの約 30%であった（Fig. 1-11）。  
 茎切片を異なる相対湿度（40% RH，100 % RH）のエチレンフリー空気
下で培養したところ，100% RH 空気下での O. grandiglumis の節間伸長量は，40% 
RH 空気下でのそれの約 7 倍に達した（Fig. 1-11）。このような湿度による O. 
grandiglumis の節間伸長促進は，部分的深水処理においても観察された。O. 
grandiglumis とは異なって，O. sativa 浮稲の節間伸長に対して，40% RH と 100% 




進することが知られている（Raskin and Kende 1984a,b，Azuma et al. 2001）。した
がって，O. grandiglumis の節間伸長反応へのこれらの処理の影響を調査した。
40% RH 下で培養した O. grandiglumis 茎切片において，エチレン（10 µL L-1）は
節間伸長をほとんど促進しなかった（Fig. 1-12）。加えて，エチレンは，100% RH
下で誘導された節間伸長に影響を及ぼさなかった。エチレン濃度による反応の




湿度条件下で顕著に節間伸長を促進した（Fig. 1-12）。  
 O. grandiglumis茎切片を100% RHの低酸素条件下（3% O2，0.04% CO2，





伸長抑制に影響を及ぼさなかった（Fig. 1-14A）。  
 
実生のシュート伸長における深水とエチレンの影響  
O. sativa の冠水耐性イネおよび非冠水耐性イネ，O. grandiglumis の実生において，
冠水とエチレンのシュート伸長反応への影響を比較した。4 日間の冠水により，
O. sativa 非冠水耐性イネ（HAII）の実生は，気中栽培した実生の約 2 倍のシュ
ート伸長を示した（Fig. 1-15）。一方で，冠水耐性イネ（FR13A）と O. grandiglumis
の実生は，冠水によるシュート伸長を示さなかった。4 日間のエチレン処理によ
って，非冠水耐性イネ（HAII）の実生は，冠水処理した実生と同程度のシュー
ト伸長を示した（Fig. 1-15）。一方で，冠水耐性イネ（FR13A）と O. grandiglumis
の実生において，エチレンは，シュート伸長に影響を及ぼさなかった。  
 冠水処理およびエチレン処理によって，冠水耐性イネ（FR13A）実生の
SUB1A 発現は顕著に増大した（Fig. 1-16）。一方で，第 1 節で示したように SUB1A
遺伝子をもたない冠水非耐性イネ（HAII）と O. grandiglumis の実生においては，
SUB1A 発現がみられなかった。また，第 1 節で述べたように，O. grandiglumis
系統は，SUB1C 遺伝子を持たない一方で，SUB1C や他の SUB1C-1-like クレード
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に属さない SUB1C-1-like 遺伝子をもつ。そこで，冠水処理あるいはエチレン処
理した O. grandiglumis 実生において，SUB1C-1-like 遺伝子の発現を調査した。
冠水とエチレンは両方とも，O. sativa の冠水耐性イネと非耐性イネの実生にお
ける SUB1C 遺伝子の発現増大と同様に，O. grandiglumis 実生の SUB1C-1-like 遺
伝子発現の増大を誘導した（Fig. 1-16）。  
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Fig. 1-11. O. sativa 浮稲と O.grandiglumis の茎切片の節間伸長（A）および節間空
隙内エチレン濃度（B）に及ぼす部分的深水処理と冠水処理の影響。O. sativa 浮
稲（HAII）と O. grandiglumis において，16 cm 茎切片を用いて，部分的深水処
理と冠水処理を行った。部分的深水処理では，常に茎切片の上端 1 cm が水面上
に出るように茎切片を沈めた。気中処理では，40 mL 蒸留水を入れた 100 mL ビ
ーカーに茎切片を垂直に立て，相対湿度 40%（40% RH）あるいは 100% RH の
エチレンフリー空気通気下で茎切片を培養した。処理 3 日後，節間空隙内ガス
をサンプリングし，ガスクロマトグラフィを用いてエチレン濃度を測定した。
データは，平均値  ± SE（n = 6）で示した。図中の異なる文字は，Tukey’s HSD test





Fig. 1-12. O. grandiglumis の茎切片の節間伸長におよぼすエチレンおよび GA の
影響。O. grandiglumis において，伸長節間（2-5 cm）を含む 16 cm 茎切片を，40 
mL の蒸留水あるいは 10 µM GA3 溶液を入れた 100 mL ビーカーに垂直に立て，
相対湿度 40 %（40% RH）あるいは 100% RH のエチレンフリー空気通気条件下
で 3 日間培養した。エチレン処理を行うために，10 µL L-1 エチレンを含む 40% RH
あるいは 100% RH の空気を通気した。データは，平均値  ± SE（n = 6）で示し





Fig. 1-13. O. sativa 浮稲と O. grandiglumis の茎切片の節間伸長におよぼす異なる
エチレン濃度の影響。O. sativa 浮稲（HAII）と O. grandiglumis において，伸長
節間（2-5 cm）を含む 16 cm 茎切片を，40 mL の蒸留水を入れたビーカーに茎切
片を立て，ビーカーを高さ 60 cm，直径 20 cm のプラスチック容器の底に置いた。
エチレン濃度の影響を調査するために，プラスチック容器内のエチレン濃度が 1，
10，50 µL L-1 になるように，エチレンガスを注入し，プラスチック容器を密閉
した。エチレンフリー条件を得るために，KMnO4 でコーティングしたアルミナ
（直径 2-4 mm）30 g を容器内に入れ，プラスチック容器を密閉した。プラスチ
ック容器内のエチレン濃度は，ガスクロマトグラフィにより確認した。4 日間の
処理後に，節間伸長量を測定した。データは，平均値  ± SE（n = 5-6）で示した。




Fig. 1-14. O.sativa 浮稲と O. grandiglumis の茎切片の節間伸長（A）と節間組織の
エチレン生合成（B）に及ぼす低酸素処理の影響。O. sativa 浮稲（HAII）と O. 
grandiglumis の伸長節間（2-5 cm）を含む 16 cm 茎切片を，40 mL の蒸留水ある
いは 1 mM AOA 溶液を入れた 100 mL ビーカーに垂直に立て，相対湿度 100%
（100% RH）のエチレンフリー空気通気条件下あるいは低酸素ガス通気条件下
で 3 日間培養した。低酸素処理は，3% O2，97% N2，0.04% CO2 の混合ガスを通
気することで行った。3 日間の処理後，茎切片基部から 2 cm の節間組織を切り
出し，1 mL 蒸留水を入れた 10 mL 試験管に，切り出した節間組織を入れて密封
した。密封後 0 h，1 h，2 h 後に，容器内に蓄積したエチレン濃度を測定し，エ
チレン生合成量を計算し求めた。データは，平均値  ± SE（節間伸長量，n = 6；




Fig. 1-15. O. sativa 冠水耐性イネと非冠水耐性イネ，O. grandiglumis の実生にお
けるシュート伸長に及ぼす冠水処理とエチレン処理の影響。冠水耐性イネ品種
として FR13A，非冠水耐性イネ品種として HAII を用いた。第 2 葉期実生を，相
対湿度 100%（100% RH）のエチレンフリー空気通気条件下あるいはエチレン付
加空気（10 µL L-1）通気条件下，冠水条件下で 4 日間培養した。データは，平均
値  ± SE（n = 7-9）で示した。図中の異なる文字は，Tukey’s HSD test に基づいた






Fig. 1-16. O. sativa 冠水耐性イネと非冠水耐性イネ，O. grandiglumis における冠
水処理あるいはエチレン処理した実生の SUB1 遺伝子発現。冠水耐性イネ品種と
して FR13A，非冠水耐性イネ品種として HAII を用いた。発現解析を行うために，
実生を相対湿度 100%（100% RH）のエチレンフリー空気通気条件下あるいはエ


















水に対する反応を調査するために広く用いられてきた（Kende et al. 1998）。茎切
片を用いた研究において，植物ホルモンであるエチレン，GA，ABA が，浮稲の
深水下での節間伸長に関与することが示されている（Raskin and Kende 1984b，






























1-11B）。これらの結果は，O. grandiglumis においては，O. sativa 浮稲とは異なり，
深水下での節間空隙内に蓄積したエチレンが，節間伸長の主要な引き金ではな
いことを示唆する。  










の間には連続した空気層が形成される（Raskin and Kende 1983，1985）。この空
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気層は，周囲を水で覆われているために，部分的あるいは完全に水没したイネ
















ている GA は，相対湿度とは関係なく節間伸長を促進する（Azuma et al. 1991，
1997）。GA は，O. grandiglumis においても，低い相対湿度と高い相対湿度の両
条件下で節間伸長を誘導した（Fig. 1-12）。これらの結果は，O. sativa 浮稲と O. 
grandiglumis との間で，エチレンに対する反応性が異なるが，GA に対する反応
性は，両方の種において共通であることを示す。  





る（Cohen and Kende 1987）。しかしながら，低酸素が誘導する浮稲の節間伸長
が，阻害剤処理によってエチレン生合成をブロックした場合でも起こることか
ら，低酸素が，エチレン反応経路とは別に単独で，節間伸長を促進することが
示唆された（Azuma et al. 2001）。O. grandiglumis において，エチレンは節間伸長
に何ら影響を及ぼさなかった（Fig. 1-12）。それゆえ，O. grandiglumis の深水に
よって誘導される節間伸長に，低酸素が関与しているのかどうか調査した。し




 O. grandiglumis と浮稲との低酸素に対する成長反応の違いは，冠水処理








は制御されないことを意味する。このことは，O. grandiglumis が，SK 遺伝子と
SUB1A 遺伝子のどちらも有していないことによって支持される（第 1 節参照）。 





それによって成長抑制が引き起こされる（Fukao et al. 2006）。しかしながら，深
水耐性をもつ O. grandiglumis の実生は，SUB1A 遺伝子を欠如しており，それゆ









 SUB1 遺伝子座のもう一つの推定 ERF 遺伝子である SUB1C は，水中での
イネ実生のシュート伸長に関与しており，このシュート伸長は，デンプン分解
と糖利用可能度の増大を介して引き起こされる（Fukao et al. 2006）。SUB1A-1 を
もつ冠水耐性品種においては，SUB1A-1 発現によって，SUB1C 転写産物の蓄積
が減少し，その結果として，水中でのシュート伸長が抑制されると考えられて
いる（Xu et al. 2006，Fukao et al. 2006）。組換体を用いた研究により，SUB1A が，
冠水耐性の主要な決定因子であることが示された一方で，SUB1C 遺伝子対立遺
伝子は，冠水耐性レベルに影響を及ぼさないことが示された（Septiningsih et al. 
2009）。それゆえ，O. grandiglumis 実生において，冠水下でシュート伸長が起こ
らないことに，冠水あるいはエチレンが誘導する SUB1C-1-L 遺伝子発現は関与
しないと考えられる（Fig. 1-16）。CC ゲノム群に属する O. rhizomatis の冠水耐性
系統も SUB1C-1-like 遺伝子をもち，そのタンパク質産物が，冠水処理した実生
において合成されないことが報告されている（Niroula et al. 2012）。これらのこ
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とから Niroula et al.（2012）は，冠水処理した O. rhizomatis でみられたような
SUB1C タンパク質の欠如によって，冠水下でシュート伸長するはずの SUB1A を
もたない系統が，冠水下でのシュート伸長を避けることができることを示唆し
た。それゆえ，O. grandiglumis（CCDD ゲノム群に属する）も，O. rhizomatis と
同様に，冠水した実生において SUB1C-1-like タンパク質が合成されないことに
よって，シュート伸長が起こらないという可能性を否定することはできない。





 本試験において，アマゾン野生イネ O. grandiglumis の部分的深水下での
節間伸長が，O. sativa 浮稲とは異なり，エチレンによって制御されないことを













第 1 章 摘要  
 







 本研究では，アマゾン川の洪水地帯に生息する Oryza grandiglumis におい
て，まず，これらの洪水適応反応が起こるのかどうかを調査した。段階的な深
水処理を行ったところ，O. grandiglumis 成熟植物体は，水位上昇速度と同様に節
間伸長を示した。段階的な深水処理下での O. grandiglumis 植物体の伸長成長は，
高い節間伸長能力をもつ O. sativa 浮稲品種と同程度であった。一方で，O. 




いて，SUB1A 遺伝子と SK1 遺伝子・SK2 遺伝子のどちらも検出できなかった。
これらの結果は，O. grandiglumis が，洪水の状況にあわせて，2 つの正反対の洪
水適応反応を選択することで，どのような洪水下でも生延びることができるこ
とを示し，加えて，O. grandiglumis の浮稲性および冠水耐性は，SKs 遺伝子およ
び SUB1A 遺伝子によって媒介されていないことを示す。  











す。O. grandiglumis の実生において，エチレン処理および冠水処理は，O. sativa
冠水耐性イネと同様に，シュート伸長を誘導しなかった。O. sativa 冠水耐性イ
ネは SUB1A 遺伝子をもつが，O. grandiglumis は SUB1A 遺伝子をもたない。それ














第 2 章 アマゾン野生イネ種 Oryza glumaepatula 
 
Oryza glumaepatula は南米大陸の北部に広く分布する野生イネ種で，この種は，
第 1 章で述べた O. grandiglumis と同様に，雨季（12 月-5 月）の増水による年間
洪水水位変化が 10 m 以上に達するアマゾン川氾濫原にも生息する（Piedade et al. 
1991，Akimoto et al. 1998，森島  2001，2003）。一方，Oryza sativa 浮稲はアジア
の洪水地域に生息し，この地域での水位は 6 m までである（Catling 1992）。これ
らのことから，O. glumaepatula は，O. sativa の浮稲や冠水耐性イネよりも高い





O. glumaepatula も同様の反応を示す可能性がある。  
 Oryza 属は，2 つの栽培種（O. sativa と O. glaberrima）と約 20 の野生種
で構成される（Vaughan 1994）。野生種 O. nivara，O. rufipogon（AA ゲノムグル
ープに属する）のいくつかの系統が，SK 遺伝子をもつことが報告されている
（Hattori et al. 2009）。加えて，AA ゲノムグループに属する O. glumaepatula の 1
系統（IRGC 105668）において，SK2 遺伝子と SK2-like 遺伝子の存在が報告され
ている（Hattori et al. 2009）。  






第 1 節 O. glumaepatula の洪水適応様式に関する研究  
 
本節では，無傷植物体を用いて，アマゾン川に生息する O. glumaepatula 系統
W1246 の洪水適応反応の様式について調査した。加えて，供試した O. 





アマゾン野生イネ種 O. glumaepatula W1246，O. sativa インディカ栽培品種から 4
系統：T442-57（半矮性浮稲）；Habiganj Aman II（HAII，高い伸長能力を有する
浮稲）；Flood Resistant 13A（FR13A，冠水耐性水稲）を供試した。植物体は，第








実生に対する冠水処理および成熟植物体に対する冠水処理は，第 1 章  第 1 節に
述べた方法で行った。  
 
DNA 分析  
250 mM NaCl，25 mM EDTA，0.5% SDS を含む 250 mM Tris-HCl（pH 7.5）によ
 64 
り，10日齢実生からゲノム DNAを抽出した。TaKaRa Ex Taq（Takara Bio Inc., Shiga, 
Japan）を用いて，SK 遺伝子の PCR 分析を行った。PCR 分析に用いたプライマ
ーを Table 2-1 に示した。得られた PCR 産物を 1%アガロースゲルで分離し，UV
照射下でのエチジウムブロマイドの蛍光により視覚化した。O. glumaepatula 
W1185 と W1246 の SK1 オーソログおよび SK2 オーソログの増幅を Table 2-1 に






段階的な水位上昇の影響について，50 日齢植物体を 2 日に 5 cm の速度で水に沈
めることで調査した。水位上昇処理によって，O. glumaepatula W1246 および浮
稲品種の主桿の草丈と総節間長の両方が増大した（Fig. 2-1）。O. glumaepatula 
W1246 と浮稲品種 HAII は，葉を 60 cm 以上水面上に維持していた一方で，半矮
性浮稲品種 T442-57 は，草丈と総節間長が小さく，水面上に出ているのは 15 cm
だけであった（Fig. 2-1）。  
 水位上昇処理終了時点において，深水によって誘導された O. sativa 浮稲
の節間伸長量は，草丈の伸長量の約 70%（T442-57）から 100%（HAII）で，O. 
glumaepatula W1246 の草丈の伸長量に対する節間伸長量の割合は，95%であった
（Fig. 2-1 のデータより算出した）。これらのデータは，O. glumaepatula におけ
る深水が誘導するシュート伸長が，O. sativa 浮稲と同様に，主に節間伸長によ
るものであることを示す。水位上昇処理した O. glumaepatula の主桿の節間数は，
コントロール（気中栽培）の 1.4 倍に増加した（Fig. 2-2）。また，水位上昇処理










比較した  (Fig. 2-3)。浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 のどちらにおいても，
深水処理した植物体と気中栽培した植物体の間で，RGR の値に差がなかった。
しかしながら，半矮性浮稲 T442-57 では，深水処理することで RGR 値が有意に
低下した。HAII と野生イネの NAR 値は，深水処理によって有意に高くなった
のに対して，深水処理した T442-57 植物体の NAR 値は，気中栽培したものの
NAR 値の約 60%であった。  
 以上により，アマゾン野生イネ種 O. glumaepatula W1246 が，深水下での
節間伸長能力を有することが示された。しかしながら，行った試験では植物体
が完全に水没することはなく，その伸長能力を十分に評価できなかった。それ
ゆえ，さらに急速な速度での水位上昇処理（10 cm d-1，15 cm d-1，20 cm d-1)を行
った。10 cm d-1 の水位上昇処理により，T442-57 は 5 日後に完全に水没した（Fig. 
2-4A）。それゆえ，T442-57 に対しては，15 cm d-1 および 20 cm d-1 の水位上昇処
理を行わなかった。浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 は，20 cm d-1 の水位上
昇処理下においても水没することなく，葉の一部を水面上に維持していた。草





いくつかの O. sativa インディカ品種（e.g., FR13A）の実生は，洪水期間中のシ
ュート伸長抑制により，洪水が引いた後に再成長するためのエネルギーを保存
することで，短期間の急激な洪水（flash flooding）を生延びることができる（Fukao 
et al. 2006）。このような能力を冠水耐性と呼ぶ。第 1 章において，アマゾン由来
の O. glumaepatula と共にアマゾン川流域に生息する O. grandiglumis が，冠水耐
性をもつことを明らかにした。本試験では，アマゾン由来の O. glumaepatula が
冠水耐性を示すのかどうかを調査するために，14 日齢実生を 7 日間冠水し，そ
の後 14 日間再び気中で栽培した。  
 冠水によって，O. sativa FR13A（冠水耐性水稲）はシュート伸長の抑制




ことで乾物重の増加を示したが，冠水下で伸長した HAII と O. glumaepatula 





照的に，浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 は，部分的深水と冠水どちらにお
いても，主桿の草丈と総節間長を増大させた。  
 
SK 遺伝子のゲノム DNA 分析  
上述の水位上昇処理と冠水処理の結果から，試験に用いたアマゾンの O. 
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glumaepatula 系統の成熟植物体は，O. sativa 浮稲と同様に深水下で節間伸長（回
避反応）を示し，その能力は，高い節間伸長能力を有する O. sativa 浮稲品種よ
りも高いことが分かった。そこで，アマゾンの O. glumaepatula W1246 が，浮稲
の節間伸長を誘導する SKs 遺伝子を持つのかどうかを調査した。O. glumaepatula 
W1246 において，SK1 と SK2 それぞれのプライマーセット（Table 2-1）を用い
て PCR を行った結果，SK1 遺伝子と SK2 遺伝子の両方が検出された（Fig. 2-8）。
その一方で，Hattori et al.（2009）が IRGC1015668 において示した SK2-like 遺伝
子は，複数の条件で増幅を試みたが検出されなかった。これらの結果は，高い
節間伸長能力を有するアマゾンの O. glumaepatula W1246 は，高い節間伸長能力
を有する O. sativa 浮稲品種と同様に，SKs 遺伝子を持つことを示す。シークエ
ンス分析の結果（Figs. 2-8, 2-9）に基いて，O. glumaepatula W1246 の SK1 および
SK2 と推定される遺伝子のゲノム配列を，O. sativa の SK1 遺伝子（OsSK1）およ
び SK2 遺伝子（OsSK2）と比較した。O. glumaepatula W1246 の推定 SK1 遺伝子
は，OsSK1 遺伝子と 94.3%の最大の塩基配列の同一性を示し，この遺伝子を Ogl 
W1246 SK1 と名付けた。また，O. glumaepatula W1246 の推定 SK2 遺伝子は，OsSK2
遺伝子と 84.5%の配列同一性を示し，この遺伝子を Ogl W1246 SK2 と名付けた。
しかしながら，Ogl W1246 SK2 の 175-177 bp における塩基配列は，OsSK2 および
IRGC105668 の塩基配列（TGC）とは異なって TGA であり，終止コドンになっ
ている（Fig. 2-9）。アマゾンの O. glumaepatula W1246 に加えて，節間伸長能力
が低い O. glumaepatula W1185（置塩  2010）の推定 SK1 遺伝子（Ogl W1185 SK1）
および推定 SK2 遺伝子（Ogl W1185 SK2）のシーケンス分析を行った。Ogl W1185 
SK1 と Ogl W1246 SK1 は一致した一方で，Ogl W1185 SK2 の 175-177 bp における
塩基配列は，Ogl W1246 SK2 とは異なって，OsSK2 および IRGC1015668 の SK2





Fig. 2-1. O. sativa 浮稲と O. glumaepatula W1246 の段階的深水処理に対する伸長
反応の比較。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈め，その後 2 日ごとに 5 cm
の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。コントロールの植物体は，同
じ期間気中栽培した。処理開始時（Initial）と処理終了時（気中栽培，Air-grown；
深水処理，Submerged）に，主桿の草丈と節間長を測定した。データは，平均値  






Fig. 2-2. O. sativa 浮稲と O. glumaepatula W1246 における主桿の節間数と最長節
間の長さに及ぼす段階的深水処理の影響。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm
沈め，その後 2 日ごとに 5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。
コントロールの植物体は，同じ期間，気中栽培した。処理開始時（Initial）と処
理終了時（気中栽培，Air-grown；深水処理，Submerged）に，主稈の節間数と最







Fig. 2-3. O. sativa 浮稲と O. glumaepatula W1246 における相対成長率（RGR）と
純同化率（NAR）に及ぼす段階的深水処理の影響。50 日齢の植物体を，2 日間
25 cm 沈め，その後 2 日ごとに 5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm で
あった。コントロールの植物体は，同じ期間，気中栽培した。RGR と NAR は，
乾物重の値と葉面積の値（Table 2-2）から求めた。データは，平均値  ± SE（n = 
8）で示した。グラフ中のアスタリスクは，気中栽培した植物体（コントロール）






Fig. 2-4. O. sativa 浮稲品種と O. glumaepatula W1246 における草丈（A）と節間長
（B）に及ぼす急速な深水処理の影響。50 日齢植物体を，1 日間 25 cm 沈めた後，
10 cm d-1，15 cm d-1，20 cm d-1 の速度で沈めた。コントロールの植物体は，同じ
期間気中栽培した。A：草丈の日変化。各時点でのデータは，平均値  ± SE（コ
ントロール，n = 4；深水処理，n = 6）で示した。SE を示すバーは，全て記号よ
りも小さかった。（B）主桿の節間長。データは，平均値  ± SE（コントロール，
n = 4；深水処理，n = 6）。グラフ中の異なる文字間では，Tukey’s HSD test に基





Fig. 2-5. O. sativa 栽培品種と O. glumaepatula W1246 の実生における草丈への冠
水処理の影響。14 日齢の植物体を 7 日間，水深 80 cm 下に沈めた。コントロー
ルの植物体は，同じ期間気中で栽培した。処理開始時（Initial）と処理終了時（気
中栽培，Air-grown；深水処理，Submerged）に，草丈を測定した。データは，平





Fig. 2-6. O. sativa 栽培品種と O. glumaepatula W1246 の実生における乾物重への











Fig. 2-7. O. sativa 栽培品種と O. glumaepatula W1246 の成熟植物体における冠水
処理あるいは部分的深水処理に対する伸長反応。70 日齢の植物体を，常に草丈
の約 70%沈めた（PS），あるいは，水深 170 cm 下に完全に沈めた（CS）。7 日間
の試験期間中，PS 処理では毎日水位を調節した。コントロールの植物体は，同じ期
間気中栽培した（Air）。処理開始時（Initial）と処理終了時（Air，PS，CS）に，
主桿の草丈と総節間長を測定した。データは，平均値  ± SE（Initial，n = 18；Air，
PS，CS，n = 6）で示した。グラフ中の異なる文字間では，Tukey’s HSD test に基





Fig. 2-8. O. glumaepatula W1246 における SK1 遺伝子と SK2 遺伝子の分析。O. 
sativa 浮稲（HAII）と O. glumaepatula W1246 系統からゲノム DNA を調製し，SK1
と SK2 のプライマーを用いて PCR 分析を行った。O. glumaepatula の結果は，独
立した試験を 3 反復行うことで確認した。プライマーセットと PCR 条件は Table 
















Fig. 2-8. O. glumaepatula の推定 SK1 遺伝子のゲノム配列。O. glumaepatula 系統（W1246，W1185）において，O. glumaepatula 





























Fig. 2-9. O. glumaepatula の推定 SK2 遺伝子のゲノム配列。O. glumaepatula 系統（W1246，W1185）において，O. glumaepatula 
W1246 SK2 オーソログの増幅を Table 2-1 に示したプライマーを用いた PCR により行い，得られた PCR 産物でシークエ
ンス分析を行った。gDNA アラインメントにおいて，イントロンであると予想される部分を小文字で記した。  
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Table 2-2. O. sativa 浮稲と O. glumaepatula W1246 における乾物重と葉面積への段
階的深水処理の影響。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈め，その後 2 日
ごとに 5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。コントロールの
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考察  
 
本研究で用いたアマゾン川流域に生息する O. glumaepatula W1246 は，標準的な
水位上昇処理（5 cm d-1）を行った際に，高い節間伸長をもつ O. sativa 浮稲品種  
HAII と同等の総節間長の増大を示した（Fig. 2-1）。深水下での浮稲の総節間長
の増大は，節間数の増大と増大した節間の伸長によってもたらされる（Kihara et 
al. 1962）。標準的な水位上昇処理を行った O. glumaepatula 系統の植物体は，浮
稲品種と同様に，節間数の増大と節間の伸長を示した（Fig. 2-2）。したがって，
アマゾンの O. glumaepatula 系統は，浮稲品種と同様に，節間数の増大と節間伸
長の促進に基づいた総節間長の増大によって，洪水を回避することが明らかと
なった。また，深水処理した O. glumaepatula W1246 植物体の葉面積は，気中栽
培した植物体の葉面積と比較して著しく小さい（Table 2-2）一方で，RGR は気
中栽培と深水処理で差がなかった（Fig. 2-3）。加えて，深水処理した O. 
glumaepatula 植物体における NAR は，気中栽培した植物体よりも高い値を示し
た（Fig. 2-3）。以上の結果から，この O. glumaepatula 系統が，深水下で低下し
た葉面積で，効率的に光合成できることが強く示唆される。O. sativa 浮稲 HAII
も同様の結果を示した。  
 短期間の急速な水位上昇処理（8 日間の 20 cm d-1 の速度での水位上昇処
理）において，O. glumaepatula W1246 と浮稲 HAII は，急速な節間伸長によって，
葉の一部を水面上に維持した（Fig. 2-4）。最終的な O. glumaepatula の草丈およ
び節間長は，浮稲 HAII のそれらを上回った。これらの結果から，O. glumaepatula 
W1246 は，深水下での高い節間伸長能力をもつ浮稲品種に匹敵するかそれ以上
の能力を有することが明らかになった。第 1 章において，O. grandiglumis の 2
系統は，8 日間の 20 cm d-1 の急速な水位上昇速度に節間伸長の速度が追いつか
ず水没し，冠水下での成長抑制を示した。同地域に生息するにも関わらず，O. 
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glumaepatula と O. grandiglumis で，このように洪水回避能力に違いがあること
は非常に興味深い。  
 Hattori et al.（2009）によって，浮稲に深水下での節間伸長能力を付与す
る遺伝子，SNOKEL1（SK1）と SNOKEL2（SK2）が同定され，これらの遺伝子
はエチレン応答因子（ERF）ドメインを持つことが示された。SK1 と SK2 の両方
を持つ O. rufipogon W0120 は浮稲性を示した一方で，SK1 のみを持つ O. nivara 
W0106 は浮稲性を示さなかったことから，Hattori et al.（2009）は，節間伸長能
力の付与に SK2 が必要不可欠であると結論づけた。また，SK1 のみを持つ，あ
るいは SK2 のみを持つ形質転換イネよりも，SK1 と SK2 の両方を持つ形質転換
イネの方がより大きな伸長を示したことから，SK1 は伸長能力の強化に関わる
と考えられる（Hattori et al. 2009）。彼らはその論文の中で，O. glumaepatula（IRGC 
105668）は，SK2 遺伝子と SK2-like 遺伝子を持っているが，SK1 遺伝子を持たな
いことを報告した。本研究で行ったゲノム DNA の PCR 分析により，アマゾン
の O. glumaepatula W1246 は，IRGC 105668 とは異なり，SK1 遺伝子と SK2 遺伝
子の両方を有することが明らかとなった（Fig. 2-8）。また，O. glumaepatula W1246
において，試験した複数の条件で SK2-like 遺伝子の増幅がみられなかったこと
から，この系統は SK2-like 遺伝子をもたない可能性が示唆される。以上のこと
から，アマゾンの O. glumaepatula における深水が誘導する節間伸長は，浮稲と
同様に，SKs 遺伝子によって媒介されると考えられた。しかしながら，Ogl W1246 




 O. glumaepatula W1246 の実生は，冠水下でそのシュート成長を促進し
（Fig. 2-5），冠水解除後に再成長することなく枯死した（Fig. 2-6）。成熟植物体
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を冠水処理したところ，O. glumaepatula W1246 と O. sativa 浮稲は，急速な節間
伸長により，葉の一部を水面上に出した（ Fig. 2-7）。このことから， O. 
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第 2 節 O. glumaepatula の洪水適応メカニズムに関する研究  
 







アマゾン野生イネ種 O. glumaepatula W1246，O. saitva の indica 栽培品種の 2 系
統，Habiganj Amazn II（HAII，高い伸長能力をもつ浮稲品種），Flood Resistant 13A
（FR13A，洪水耐性イネ品種）を用いた。第 1 章  第 2 節と同様にして，2-5 cm
の最上位節間を含む 16 cm の茎切片（節下 2 cm，節上 14 cm）を実験に用いた。
全ての実験は，27°C，蛍光灯下（40 µmol (photons) m-2 s-1）で行った。  
 
茎切片に対する処理  
深水処理，エチレン処理，低酸素処理は，第 1 章  第 2 節に述べた方法で行った。
エチレン作用阻害剤処理は，基部におもりをつけた茎切片を 0.2 mM，1.0 mM，
3.0 mM のチオ硫酸銀錯塩（STS）溶液で満たした高さ 50 cm のプラスチック容




第 1 章  第 2 節と同様にして，相対湿度 100%のエチレンフリー空気を 300 mL 
min-1 で通気したプラスチック容器（高さ 60 cm，直径 20 cm）内で，実生を第 2
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葉期まで栽培した。エチレン処理では，エチレンを付加した（10 µL L-1）100% RH
空気を通気した。低酸素処理では，100% RH の 3% O2，0.04% CO2，97% N2（v/v）
の混合ガスを通気した。コントロールはエチレンフリー条件を維持した。冠水
処理は，実生を栽培していた容器に蒸留水を満たすことで行った。本試験は，
27°C，蛍光灯下（30 µmol (photons) m-2 s-1）で 4 日間行った。  
 





RNeasy Plant Mini Kit（Qiagen）を用いて，説明書に従って行った。cDNA 合成
は，1 µg の Total RNA を使用して，Omniscript RT Kit（Qiagen）を用いて，説明
書に従って行った。RT-PCR 反応液は，0.2 µM プライマー，50 ng cDNA を含む
計 50 µL を，Ex Taq Hot Start Version（TaKaRa）を用いて調製した。SK1 遺伝子
および SK2 遺伝子の発現解析を行うために，以下に示す遺伝子特異的プライマ
ー を 用 い た ： SK1 ， forward  5’-ATGTGCGGAGGTTGTCTCAT-3’ / reverse 
5’-TCGTAGCGACAGCCGTACTG-3’；SK2， forward 5’-CACTGGAGGCAACGAATG-3’ / 
reverse 5'-CTACTGATCATGGTTGGCGC-3’。ACTIN1 をコントロールとして用いた：











O. glumaepatula W1246 茎切片を冠水処理すると，気中で培養したものと比較し
て，節間伸長が 20 倍以上に促進され（Fig. 2-11A），節間空隙内エチレン濃度が
著しく増大した（Fig. 2-11B）。O. glumaepatula W1246 と O. sativa 浮稲品種 HAII
の茎切片は共に，冠水下での節間伸長と節間空隙内へのエチレン蓄積を示した
が，冠水下での節間空隙内に蓄積したエチレンの濃度は，O. glumaepatula W1246
で HAII の約 3 倍と大きかった。冠水処理とは異なって，部分的深水処理による
節間の伸長促進はみられず（Fig. 2-11A），節間空隙内へのエチレン蓄積量は，
気中で培養した茎切片のそれとほとんど差がなかった(Fig. 11B)。気中処理にお
いて，湿度の違い（相対湿度 40% あるいは 100%）は，節間伸長と節間空隙内
エチレン濃度に影響を与えなかった（Fig. 2-11）。  
 
節間伸長に及ぼすエチレン，ジベレリン，低酸素の影響  
エチレン（10 µL L-1）処理は，浮稲 HAII において，深水処理と同等の節間伸長
を導いた（Fig. 2-12）。一方で，O. glumaepatula W1246 におけるエチレンが誘導
する節間伸長は，深水処理の 30%以下であった（Figs. 2-12）。エチレン濃度によ
る反応の違いがあるのかどうか調査するために，1，3，10 µL L-1 のエチレンを
含む空気下で茎切片を培養した。いずれのエチレン濃度においても，O. 
glumaepatula W1246 のエチレンによる節間伸長量は，深水処理による節間伸長
量の 50%未満であった（Fig. 2-13）。また，エチレン作用阻害剤である STS 溶液
を用いて茎切片を深水処理したところ，浮稲 HAII の節間伸長量は，1 mM の STS
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溶液で約 60%にまで抑制され，3 mM の STS 溶液で約 40%にまで抑制されたの
に対して，O. glumaepatula W1246 の節間伸長量は，3 mM の STS 溶液でもほと
んど影響を受けなかった（Fig. 2-14）。GA（10 µM）処理は，O. glumaepatula と
浮稲 HAII の両方において，顕著に節間伸長を促進した（Fig. 2-12）。  
 100% RH の低酸素条件下（3% O2，0.04% CO2，97% N2 (v/v)の混合ガス







た（Fig. 2-15B）。  
 
アマゾンの O. glumaepatula における SKs 遺伝子の発現  
O. sativa 浮稲において，深水やエチレンによって SK1 遺伝子と SK2 遺伝子が誘
導されることが知られている（Hattori et al. 2009）。本研究で用いたアマゾン川
に生息する O. glumaepatula W1246 において，深水処理およびエチレン処理は，
SK1 遺伝子の発現を顕著に増大させた（Fig. 2-16）。また，低酸素処理した O. 
glumaepatula W1246 の SK1 発現は，コントロールのそれよりも増大する傾向に
あった。一方で，SK2 遺伝子の発現は，エチレン処理によってほとんど増大せ
ず，深水処理や低酸素処理によっては，SK2 発現は誘導されなかった（Fig. 2-16）。 
 
実生のシュート伸長における深水とエチレンの影響  
O. sativa の冠水耐性イネおよび非冠水耐性イネ FR13A，O. glumaepatula W1246
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の実生において，冠水とエチレンのシュート伸長反応への影響を比較した。4 日
間の冠水により，O. sativa 非冠水耐性イネ HAII 実生は，気中栽培した実生の約
2 倍のシュート伸長を示し，O. glumaepatula W1246 の実生は，約 6 倍のシュー
ト伸長を示した（Fig. 2-17）。一方で，冠水耐性イネ FR13A は，冠水によるシュ
ート伸長を示さなかった。4 日間のエチレン処理によって，非冠水耐性イネ
（HAII）の実生は，冠水処理した実生と同程度のシュート伸長を示した（Fig. 
2-17）。しかしながら，冠水耐性イネ FR13A と O. glumaepatula の実生において，
エチレンは，シュート伸長に影響を及ぼさなかった。  
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Fig. 2-11. O. sativa 浮稲 HAII と O.glumaepatula W1246 の茎切片の節間伸長（A）
および節間空隙内エチレン濃度（B）に及ぼす部分的深水処理と冠水処理の影響。
16 cm 茎切片を用いて，部分的深水処理と冠水処理を行った。部分的深水処理で
は，常に茎切片の上端 1 cm が水面上に出るように茎切片を沈めた。気中処理で
は，40 mL 蒸留水を入れた 100 mL ビーカーに茎切片を垂直に立て，相対湿度 40%
（40% RH）あるいは 100% RH のエチレンフリー空気通気下で茎切片を培養した。
処理 3 日後，節間空隙内ガスをサンプリングし，ガスクロマトグラフィを用い
てエチレン濃度を測定した。データは，平均値  ± SE（n = 6）で示した。図中の
異なる文字間では，Tukey’s HSD test に基づいた有意差（p < 0.05）があることを
示す。  




Fig. 2-12. O. sativa 浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 の茎切片の節間伸長に及
ぼすエチレンおよび GA の影響。伸長節間（2-5 cm）を含む 16 cm 茎切片を，40 
mL の蒸留水あるいは 10 µM GA3 溶液を入れた 100 mL ビーカーに垂直に立て，
相対湿度 100%のエチレンフリー空気通気条件下で 3 日間培養した。エチレン処
理を行うために，10 µL L-1 エチレンを含む 40% RH あるいは 100% RH の空気を
通気した。データは，平均値  ± SE（n = 6）で示した。図中の異なる文字間では，
Tukey’s HSD test に基づいた有意差（p < 0.05）があることを示す。  




Fig. 2-13. O. sativa 浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 の茎切片の節間伸長にお
よぼす異なるエチレン濃度の影響。伸長節間（2-5 cm）を含む 16 cm 茎切片を，
40 mL の蒸留水を入れたビーカーに茎切片を立て，ビーカーを高さ 60 cm，直径
20 cm のプラスチック容器の底に置いた。エチレン濃度の影響を調査するために，
プラスチック容器内のエチレン濃度が 1，3，10 µL L-1 になるように，エチレン
ガスを注入し，プラスチック容器を密閉した。エチレンフリー条件を得るため
に，KMnO4 でコーティングしたアルミナ（直径 2-4 mm）30 g を容器内に入れ，
プラスチック容器を密閉した。プラスチック容器内のエチレン濃度は，ガスク
ロマトグラフィにより確認した。3 日間の処理後に，節間伸長量を測定した。デ
ータは，平均値  ± SE（HAII，n = 3；W1246，n = 5）で示した。図中の異なる文
字は，Tukey’s HSD test に基づいた有意差（p < 0.05）があることを示す。  




Fig. 2-14. O. sativa 浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 の茎切片における深水下
での節間伸長に及ぼすエチレン作用阻害剤処理の影響。伸長節間（2-5 cm）を含
む 16 cm 茎切片を，異なる濃度の STS 溶液（0.2，1.0，3.0 mM）で満たした高さ
60 cm，直径 20 cm のプラスチック容器の底に茎切片を沈めることで行った。3
日間の処理後に，節間伸長量を測定した。データは，平均値  ± SE（n = 6）で示
した。    
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Fig. 2-15. O. sativa 浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 の茎切片の節間伸長（A）
と節間組織のエチレン生合成（B）に及ぼす低酸素処理の影響。伸長節間（2-5 cm）
を含む 16 cm 茎切片を，40 mL の蒸留水あるいは 1 mM AOA 溶液を入れた 100 mL
ビーカーに垂直に立て，相対湿度 100%（100% RH）のエチレンフリー空気通気
条件下あるいは低酸素ガス通気条件下で 3日間培養した。低酸素処理は，3% O2，
97% N2，0.04% CO2 の混合ガスを通気することで行った。3 日間の処理後，茎切
片基部から 2 cm の節間組織を切り出し，1 mL 蒸留水を入れた 10 mL 試験管に，
切り出した節間組織を入れて密封した。密封後 0 h，2 h，4 h 後に，容器内に蓄
積したエチレン濃度を測定し，エチレン生合成量を計算し求めた。データは，
平均値  ± SE（節間伸長量，n = 6；エチレン生合成量，n = 3）で示した。  




Fig. 2-16. アマゾンの O. glumaepatula における深水処理あるいはエチレン処理，
低酸素処理した茎切片の SKs 遺伝子発現。発現解析を行うために，茎切片を以
下の条件で１日間培養した：コントロール，相対湿度 100%（100% RH）のエチ
レンフリー空気を通気した；深水処理，蒸留水で満たした高さ 50 cm のプラス
チック容器（直径 5 cm）内に沈めた；エチレン処理，100% RH のエチレン付加









Fig. 2-17. O. sativa 冠水耐性イネと非冠水耐性イネ，O. glumaepatula W1246 の実
生におけるシュート伸長に及ぼす冠水処理とエチレン処理の影響。冠水耐性イ
ネ品種として FR13A，非冠水耐性イネ品種として HAII を用いた。第 2 葉期実生
を，相対湿度 100%（100% RH）のエチレンフリー空気通気条件下，エチレン付
加空気（10 µL L-1）通気条件下，低酸素ガス（3% O2，97% N2，0.04% CO2）通
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考察  
 




への顕著なエチレン蓄積が認められた（Fig. 2-11B）。第 1 節で述べたように，
O. glumaepatula W1246 と O. sativa 浮稲 HAII の無傷植物体は，段階的な水位上
昇処理条件下において，同様の節間伸長様式を示した。本試験で行った O. sativa




とを考慮すると，アマゾン川流域に生息する O. glumaepatula W1246 の節間伸長
は，浮稲の節間伸長と同様に，節間空隙内に蓄積するエチレンによって誘導さ
れる可能性がある。  





作用阻害剤の溶液を用いた深水処理は，O. glumaepatula W1246 の節間伸長にほ
とんど影響を及ぼさなかったのに対して，浮稲の節間伸長を顕著に抑制した（Fig. 
2-14）。エチレンとは異なり，ジベレリン（GA）は，浮稲の節間伸長促進を最終
的に誘導する因子であると考えられている（Azuma et al. 1991，1997）。本研究
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で用いた O. glumaepatula W1246 においても，GA は節間伸長を顕著に誘導した
（Fig. 2-12）。これらの結果は，O. sativa 浮稲とアマゾンの O. glumaepatula との
間で，エチレンに対する反応性が異なることを示し，GA に対する反応性は両方
の種において共通であることを示す。  
 第 1 章でも述べたように，低酸素が，水中の浮稲節間におけるエチレン
レベル上昇の 1 つの要因であるが，低酸素がエチレン反応経路とは別に単独で，
節間伸長を促進することが示唆されている（Azuma et al. 2001）。O. glumaepatula 
W1246 において，エチレンによる節間伸長は，深水による節間伸長の 30%以下
であった（Fig. 2-12）。このことから，O. glumaepatula の深水下での節間伸長に，
エチレンは部分的な役割しか果たさないことが示唆される。それゆえ，O. 
glumaepatula の深水によって誘導される節間伸長に，低酸素が関与しているのか




2-15）。これらの結果は，低酸素が，アマゾンの O. glumaepatula 系統の深水下で
の節間伸長において主要な役割を担っていることを示す。  
 Hattori et al.（2009）は，Oryza rufipogon W0120（SK1 と SK2 の両遺伝子
を持つ）と O. glumaepatula IRGC 105668（SK2 を持つ）は，深水下で節間伸長を
促進する一方で，Oryza nivara（O. rufipogon と分類される場合もある）W0106
（SK1 を有するが SK2 を欠損している）は，深水下で節間伸長を誘導しないこ
とから，SK2 遺伝子が浮稲性の付与に重要であることを示唆した。本研究で用
いたアマゾンの O. glumaepatula W1246 は，第 1 節で述べたように，高い節間伸
長能力を示す O. sativa 浮稲品種と同等以上の伸長能力を示し，SK1 遺伝子と SK2
遺伝子の両方を持っている。しかしながら，O. glumaepatula W1246 の SK2 遺伝
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子（Ogl W1246 SK2）は，175-177 bp に終止コドンをコードしており，機能を欠
損している可能性がある（第 1 節）。加えて，SK2 遺伝子の発現は，深水処理に
よって誘導されなかった（ Fig. 2-16）。これらの結果から，アマゾンの O. 
glumaepatula 系統の深水下での節間伸長は，SKs 遺伝子とは異なるメカニズムに
よって制御されている可能性が強く示唆された。アマゾンの O. glumaepatula の
節間伸長を誘導する分子生物学的メカニズムを解明するには，さらなる研究が
必要である。  
 アマゾンの O. glumaepatula と同地域に生息する O. grandiglumis の実生は，
O. sativa 冠水耐性イネ（FR13A）の実生と同様に，冠水下でシュート成長の抑制
を示した（第 1 章）。しかしながら，O. glumaepatula W1246 の実生は，冠水下で
O. sativa 冠水非耐性イネ（HAII）と同様に，シュート成長を促進した（Fig. 2-17）。
一般に，O. sativa 実生のシュート伸長は，高湿度環境下で外生エチレン処理に




エチレンが関与していないことを示す。O. glumaepatula W1246 の茎切片におい
て，低酸素（3% O2）が節間伸長を誘導した（Fig. 2-15）。それゆえ，深水が誘導
する低酸素環境が，この種の実生の伸長促進をもたらす可能性が考えられた。
しかしながら，低酸素による O. glumaepatula W1246 実生のシュート伸長の促進
はみられなかった（ Fig. 2-17）。それゆえ，アマゾン川流域に生息する O. 
glumaepatula の深水下での伸長を誘導する因子は，低酸素とエチレン以外の因子
であると言えるが，その因子は現段階では不明である。  





























第 2 章 摘要  
 





の高い O. sativa 浮稲品種に匹敵する，あるいは，それ以上であった。次に，O. 
sativa 浮稲の洪水回避反応に関与する SKs 遺伝子が，アマゾンの O. glumaepatula
においても存在するのかどうかを調査した。その結果，O. glumaepatula W1246
が SK1 遺伝子・SK2 遺伝子の両方を持つことが分かった。しかしながら，SK2
遺伝子は 175-177 bp に終止コドンを含んでおり，機能を欠損している可能性が








この時，節間伸長も誘導された。しかしながら，エチレンは O. glumaepatula の
節間伸長を部分的にしか誘導しなかった。加えて，エチレンは，アマゾンの O. 




れらの結果は，O. glumaepatula 成熟植物体における深水下での節間伸長は，O. 
sativa 浮稲のそれとは異なり，エチレンによって誘導されるのではなく，水中で
の低酸素条件によって誘導されることを示す。  































 本研究では，アマゾン川流域に生息する野生イネ種 Oryza grandiglumis
および Oryza glumaepatula のいくつかの系統を用いて，まず，これらの種の洪水
適応様式について調査した。緩やかな水位上昇（5 cm d-1）下で，O. grandiglumis
と O. glumaepatula の成熟植物体は，O. sativa 浮稲と同様の節間伸長を示した。
しかしながら，急速な水位上昇（> 15 cm d-1）下で，O. grandiglumis は，O. sativa
浮稲品種や O. glumaepatula とは異なり完全に水没し，その伸長成長を抑制した。
一方，急速な水位上昇下で，O. glumaepatula は，浮稲と同等かそれ以上の節間
伸長を示した。冠水下において，O. grandiglumis は，O. sativa 冠水耐性イネのよ
うに伸長成長の抑制（静止反応）を示したのに対して，O. glumaepatula は節間
伸長（成熟植物体）とシュート伸長（実生）による回避反応を示した。以上の
結果から，O. grandiglumis は，洪水の状況にあわせて，2 つの正反対の洪水適応
反応（回避反応と静止反応）を選択することが明らかとなった。一方，アマゾ
ンの O. glumaepatula は，回避反応によってのみ洪水に適応しており，その節間
伸長に基づく洪水回避能力は，高い節間伸長能力を有する O. sativa 浮稲品種と
同等かそれ以上であることが分かった。  
 なぜ，アマゾン川流域で共存する O. grandiglumis と O. glumaepatula で，
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このような洪水適応戦略の違いが生じたのだろうか。おそらくは，これらの繁
殖様式の違いに起因していると考えられる。O. grandiglumis は，CCDD ゲノムを
もつ多年生の四倍体種であり，無性生殖によって各節から発生した不定芽で主
に繁殖する（森島  2003）。したがって，O. grandiglumis は，必ずしも種子生産を
する必要がなく，減水期までの間に組織が死に至らない限りは繁殖に影響がな
いために，2 つの洪水適応戦略を選択する能力を獲得したのではないだろうか。
CC ゲノムをもつ多年生の二倍体種である Oryza rhizomatis と Oryza eichingeri に
おいても冠水耐性を示す系統が報告されている（Niroula et al. 2012）ことを考慮
すると，O. grandiglumis が冠水耐性を示すことは，後に述べるように CC ゲノム
が関係している可能性が考えられる。ただし，2 つの CC ゲノム種の成熟植物体
が，部分的深水下で節間伸長を示すかどうかは明らかではない。AA ゲノムをも




冠水耐性イネが認められているが，今日まで，一年生の O. glumaepatula におい
て冠水耐性を有する系統の存在は確認されていない。もしかすると，アマゾン
川の水深が比較的浅い川岸などに生息する O. glumaepatula 系統の中に，冠水耐
性を示す系統が存在するのかもしれない。  
 アマゾンの O. grandiglumis および O. glumaepatula における洪水適応様式
についての調査から，O. grandiglumis は，洪水の状況にあわせて，2 つの正反対
の洪水適応反応を選択すること，一方で O. glumaepatula は，節間伸長に基づく
洪水回避能力のみを有することが分かった。そこで，次に，O. sativa 浮稲ある
いは冠水耐性イネのそれぞれの洪水適応反応に関与する遺伝子が， O. 
grandiglumis と O. glumaepatula において存在するのかどうかを調査した。O. 
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grandiglumis においては，冠水耐性に関与する SUB1A 遺伝子と浮稲性の付与に
関与する SK1 遺伝子・SK2 遺伝子のどちらも検出できなかった。したがって，
アマゾンの O. grandiglumis の浮稲性および冠水耐性は，SKs 遺伝子および SUB1A
遺伝子によって媒介されていないことが示された。 CC ゲノムをもつ O. 
rhizomatis の冠水耐性系統は，SUB1A を持たないが SUB1C 遺伝子（正確には
SUB1C-1-like 遺伝子）を持つことが示され，深水環境下では，この SUB1C タン
パク質が合成されないことが報告された（Niroula et al. 2012）。栽培イネにおい
て，SUB1C は冠水下で糖利用を促進することで伸長成長に関係していることが
示唆されており（Fukao et al. 2006），冠水下での O. rhizomatis 植物体において
SUB1C タンパク質が存在しないことが冠水耐性に関係している可能性がある。
本研究で用いた O. grandiglumis 系統も，O. rhizomatis の冠水耐性系統と同様に，
配列はかなり異なるが SUB1C 遺伝子（SUB1C-1-like 遺伝子）をもつ。それゆえ，
O. grandiglumis においても，冠水下での SUB1C タンパク質の欠如によって，シ
ュート伸長が起こらない可能性が考えられる。しかしながら，これまでに調査
された CC ゲノム群および CCDD ゲノム群に属する野生イネ種の全系統が冠水
耐性であり，冠水下でシュート伸長を示す系統（非冠水耐性系統）は知られて
いない。それゆえ，CC ゲノム群と CCDD ゲノム群に属する野生イネ種の系統が，
深水下でのシュート伸長誘導に寄与する遺伝子をもたない可能性も考えられる。
アマゾンの O. glumaepatula においては，浮稲性の付与に関与する SK1 遺伝子・
SK2 遺伝子の両方が検出されたが，その SK2 遺伝子（Ogl W1246 SK2）は，終止
コドンを含んでいるため，機能を欠損している可能性がある。これらの結果か
ら，O. glumaepatula は，O. sativa 浮稲と同様の節間伸長に基づいた回避反応に
よってのみ洪水を回避する一方で，その回避反応を媒介するメカニズムは O. 
sativa 浮稲のそれとは異なっている可能性が示唆される。本研究で用いたアマゾ
ンの O. glumaepatula 系統（W1246）とは別の Suriname に生息する多年生の系統
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W1185 において DNA 分析を行ったところ，SK1 遺伝子と正常な SK2 遺伝子をも
つことが分かった。しかしながら，この系統の節間伸長能力は，本研究で用い
た半矮性浮稲品種（T442-57）のそれを大きく下回る（置塩  2010）。以上のこと
からも，アマゾンの O. glumaepatula の節間伸長には，SKs 遺伝子以外のメカニ
ズムの存在が示唆される。アマゾンの O. glumaepatula の深水下の節間伸長を誘
導する遺伝子を明らかにするには，今後のさらなる研究が必要である。  








O. grandiglumis においては，O. sativa 浮稲とは異なって，エチレン以外の因子に
よって節間伸長が誘導されることが示唆される。O. grandiglumis の茎切片を，相
対湿度 100 %（100% RH）の空気下で培養すると，部分的深水処理と同等の節間
伸長がみられた。イネ植物体を水中に沈めると，シルバーレイヤーと呼ばれる
空気層が，水と植物体との間に形成される。この空気層は，周囲を水に覆われ
ているため， 100% RH に近い条件にあると考えられる。したがって，O. 
grandiglumis の節間伸長は，水中で形成される空気層の湿度条件によって誘導さ
れると考えられる。一方，アマゾンの O. glumaepatula の茎切片において，冠水
処理は，節間空隙内エチレンレベルを大きく増大させ，この時，節間伸長も誘
導された。しかしながら，エチレンの添加は O. glumaepatula の節間伸長を部分
的にしか誘導しなかった。また，エチレンは，O. glumaepatula の SK2 遺伝子（Ogl 
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エチレン生成・蓄積は，水中での低酸素によって誘導される（Kende et al. 1998）。
つまり，水中に沈んだイネ植物体は，エチレン生成に先立って低酸素条件に曝
される。O. grandiglumis および Oryza glumaepatula は，雨季（12 月-5 月）の増
水による年間洪水水位変化が 10 m 以上に達するアマゾン川氾濫原に生息してい
る（Piedade et al. 1991，Akimoto et al. 1998，森島  2001，2003）。一方で，O. sativa










 最後に，O. grandiglumis と O. glumaepatula の実生における冠水下での成
長反応に関与する因子について調査した。O. grandiglumis の実生において，エチ
レン処理および冠水処理は，O. sativa 冠水耐性イネと同様に，シュート伸長を
誘導しなかった。 O. sativa 冠水耐性イネは SUB1A 遺伝子をもつが， O. 
grandiglumis は SUB1A 遺伝子をもたない。それゆえ，O. grandiglumis 実生にお
ける冠水耐性は，O. sativa 冠水耐性イネのそれとは異なるメカニズムによって
制御されていると考えられる。アマゾンの O. glumaepatula の実生において，エ
チレン処理は，O. sativa 栽培品種（冠水非耐性）とは異なり，シュート伸長を
誘導しなかった。加えて，成熟植物体において節間伸長を誘導する低酸素も実
生のシュート伸長を誘導しなかった。それゆえ，アマゾンの O. glumaepatula の
実生における冠水下でのシュート伸長は，O. sativa 栽培品種とは異なるメカニ
ズムによって制御されているのかもしれない。  
 本研究によって，アマゾン川流域に生息する O. grandiglumis が，1) 洪水
の状況にあわせて，2 つの正反対の洪水適応反応（回避反応と静止反応）を選択
すること，2) SKs 遺伝子および SUB1A 遺伝子とは異なる洪水適応メカニズムを
有する可能性が高いこと，3) 水中での植物体周囲の湿度によって，深水下での
節間伸長を制御していることを示した。また，アマゾンの O. glumaepatula が，
1) 高い節間伸長能力を有する O. sativa 浮稲品種に匹敵する，あるいはそれ以上
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